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摘要 
光是自然界中影响动植物生命活动最重要的环境因子之一。波长为
280-315nm 的 ultraviolet-B（UV-B）光是太阳光中不可缺少的一部分。长波长、
低能量的 UV-B 光能诱导植物光形态建成，抵御 UV-B 辐射，促进植物生长发育。
拟南芥 UV-B 光受体为 UV RESISTANCE LOCUS 8（UVR8）蛋白，接收 UV-B
光时，由二聚体变成单体，启动 UV-B 光信号转导。前期研究表明，UVR8 既存
在于细胞质也存在于细胞核。然而，UV-B 光如何调节 UVR8 亚细胞定位与活性
的分子机制还不清楚。因此，本论文从以下两个方面展开研究： 
一、UV-B 光调节 UVR8 的亚细胞定位。首先，我们使用 yellow fluorescence 
protein（YFP）融合 UVR8 的转基因材料，通过荧光共聚焦显微镜观察 UVR8 亚
细胞定位，发现在子叶与下胚轴中，UV-B 光能够促进 UVR8 在细胞核中积累。
接着，我们分离细胞核与细胞质发现，UV-B 光能够促进 UVR8 单体而非二聚体
在细胞核中快速积累。随后，我们利用 2 个 UVR8 突变型蛋白——组成型二聚体
与组成型单体，通过荧光共聚焦显微镜观察以及核质分离实验分析，进一步证明
UV-B 光能够促进 UVR8 单体在细胞核中积累。 
二、UV-B 光通过指导 UVR8 亚细胞定位来调控它的生物学活性。为了研究
UV-B 光如何在亚细胞水平上调节 UVR8 活性，我们首先构建了 glucocorticoid 
receptor（GR）融合 UVR8 的转基因材料，通过施加 dexamethasone（DEX）使
融合蛋白进入细胞核。我们发现，植物在接收 UV-B 光时，细胞核定位的 UVR8
才能诱导光形态建成，表现为下胚轴伸长抑制、花青素积累增加以及 UV-B 响应
基因的诱导表达。我们接着检测了 UVR8 构象变化并发现 UVR8 构象变化依赖
于 UV-B 光照而不依赖于 UVR8 亚细胞定位。光激活的 UVR8 与
CONSTITUTIVELY PHOTOMORPHOGENIC 1（COP1）相互作用是光形态建成
的 UV-B 信号转导的起始步骤。我们随后通过免疫共沉淀实验检测植物体内
UVR8-COP1 复合体形成，并发现 UVR8-COP1 复合体形成不依赖于 UVR8 亚细
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胞定位，而依赖于 UVR8 单体化，且 UV-B 光照射会促进细胞核内 UVR8-COP1
复合体形成。这些结果说明，在 UV-B 诱导的光形态建成中，UVR8 发挥生理活
性需同时满足 3 个条件，即 UVR8 核定位、UVR8 单体化以及 UV-B 光照激活，
三者缺一不可。 
综上所述，本研究阐明了UV-B光调节UVR8亚细胞定位与活性的分子机制，
提出了细胞核内 UVR8 单体的双源累积途径：为快速响应短时 UV-B 光照射，细
胞核内 UVR8 二聚体迅速转化为单体，以高效启动光信号转导；随着 UV-B 光照
时间增长，细胞质中 UVR8 发生单体化并转运进入细胞核，来维持 UV-B 光信号
转导。这个机制为研究植物光受体在亚细胞水平上的生物学功能提供了新的思路。 
 
关键词：光形态建成；UV-B 光受体；亚细胞定位；生理学活性 
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Abstract 
Light is the most important environmental cue for plant growth and development. 
The ultraviolet-B (UV-B) wavelength (280–315 nm) is an indispensable component of 
the sunlight. Long-wavelength and low-fluence UV-B specifically induces plant 
photomorphogenesis and UV-B acclimation, and thus promotes plant growth and 
development. In Arabidopsis, UV-B light is perceived by UV RESISTANCE LOCUS 
8 (UVR8), a plant-specific chromoprotein. Upon UV-B irradiation, homodimeric 
UVR8 performs rapid monomerization to initiate UV-B light signaling. UVR8 is 
present in both the cytoplasm and the nucleus. However, it is not clear regarding the 
molecular mechanism by which UV-B regulates the subcellular localization and 
activity of UVR8. Therefore, we carried out the project in the following two aspects. 
(1) UV-B light regulates the subcellular localization of UVR8. Firstly, we used 
transgenic Arabidopsis plants expressing yellow fluorescence protein (YFP)-fused 
UVR8, and analyzed the subcellular localization of UVR8 by confocal microscopy. 
We have found that UV-B light promotes the nuclear accumulation of UVR8 in both 
cotyledons and hypocotyls. We next performed nuclear fractionation assays and have 
found that UV-B light rapidly induces the nuclear accumulation of UVR8 monomers 
instead of its dimers. Subsequently, to investigate the effect of UVR8 conformation on 
its subcellular localization, we examined engineered UVR8 proteins with 
constitutively dimeric or monomeric conformation. By confocal microscopy and 
nuclear fractionation assays, we have further proved that UV-B light promotes the 
accumulation of UVR8 monomers in the nucleus. 
(2) UV-B light regulates the activity of UVR8 by directing its subcellular 
localization. To study how UV-B light regulates UVR8 activity at the subcellular level, 
we conditionally localized UVR8 in distinct subcellular fractions by generating 
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transgenic Arabidopsis plants expressing YFP-UVR8 fused with glucocorticoid 
receptor (GR). The application of dexamethasone (DEX) drives cytosolic UVR8 
fusion proteins into the nucleus. We have found that the nuclear localization of UVR8 
induces photomorphogenesis with UV-B treatment, with the seedlings showing the 
inhibition of hypocotyl elongation, the promotion of anthocyanin accumulation, and 
the expression of UV-B responsive genes. In addition, UVR8 conformation is 
determined by UV-B light rather than its subcellular localization. As the 
photoactivated UVR8-CONSTITUTIVELY PHOTOMORPHOGENIC 1 (COP1) 
interaction is an initiative step in photomorphogenic UV-B signaling, we analyzed the 
endogenous association of YFP-GR-UVR8 and its variants with COP1 using in vivo 
co-immunoprecipitation (co-IP) assays. It is suggested that the formation of the 
UVR8-COP1 complex is dependent on UVR8 monomerization but is independent of 
UVR8 subcellular localization, and it is facilitated by nuclear UVR8 localization. 
These results illustrate that the molecular activity of UVR8 to mediate UV-B-induced 
photomorphogenesis relies on each of the three prerequisites, its monomeric states, 
nuclear localization, and activation by UV-B. 
Together, this study has revealed the molecular mechanism by which UV-B light 
regulates the subcellular localization and activity of UVR8. It is proposed that 
dual-source nuclear UVR8 monomers direct UV-B-induced photomorphogenesis in 
Arabidopsis. Upon UV-B illumination, nuclear UVR8 dimers rapidly switch to 
monomers to give rise to a basal stock of monomers so as to initiate UV-B signaling. 
As the exposure to UV-B prolongs, cytoplasmic UVR8 dimers are monomerized and 
then translocate into the nucleus to bulk up the nuclear pool of UVR8 monomers 
which mediate sustained UV-B signaling. Our findings have provided new insights 
into the subcellular regulation of photoreceptor activity in plants. 
 
Key Words: Photomorphogenesis, UV-B Photoreceptor, Subcellular Localization, 
Physiological Activity
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第一章 前言 
1.1 UVR8光受体对 UV-B的感知 
1.1.1 植物光受体与光形态建成 
光对于植物的生长发育具有非常重要的作用，不仅作为光合作用的能源，而
且还能调节植物整个生命周期包括幼苗形成到开花结果的多个方面。植物对光的
应答很复杂，包括对波长，光照强度以及光照时间和方向等方面。光下生长的幼
苗表现出较短的下胚轴、张开并伸展的子叶，被称为光形态建成；黑暗中生长的
幼苗则表现出伸长的下胚轴、关闭的子叶和顶端弯勾的形成，被称为暗形态建成。 
由于植物是光合自养型生物，因此会调节自身生长以适应周围的光照条件。
研究发现，植物可以利用感知蛋白将环境因素与其自身生理应答反应联系在一起
[1]。植物能够利用多种光受体来感知不同波长、光照强度和光照时间等方面存
在的变化。拟南芥至少有 13 种光受体，其中包括能够感知红光或远红光的植物
光敏色素 phytochromes（phyA-E），感知蓝光和 UV-A 的 2 种向光素 phototropins
（phot1 和 phot2）、2 种隐花色素 cryptochromes（cry1 与 cry2）和 3 种 Zeitlupe
家族（ZTL、FKF1、LKP2）蛋白，以及感知 UV-B 的光受体 UVR8 [2, 3] (图 1-1)。 
 
 
图 1-1 高等植物光受体对不同波长光的感知[3] 
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注：拟南芥至少具有 13 种光受体，其中包括能够感知红光或远红光的植物光敏色素（phyA-E），感知蓝光
和 UV-A 的 2 种向光素（phot1 和 phot2）、2 种隐花色素（cry1 与 cry2）和 3 种 Zeitlupe 家族（ZTL、FKF1、
LKP2）蛋白，以及感知 UV-B 的光受体 UVR8。其它光受体都有专门的辅因子作为发色团，而 UVR8 通过
其自身的色氨酸残基作为发色团来感知 UV-B 光。 
 
UVR8 是唯一不用附加发色团来感知 UV-B 光的光受体，其通过自身色氨酸
来感知 UV-B 光。这些光受体能够使植物区分特定波长光的应答反应。植物感知
特定光能够使它最大化捕捉光能，在弱光或强光条件下能够通过调节类似去黄化、
向光性、避荫、气孔张开以及细胞内部叶绿体的分布等过程来使光合作用达到最
大化。更为间接的是，光能够通过调节种子萌发、开花以及生物钟等过程来使植
物的生长和繁殖达到最大化[2, 4, 5]。然而，由于较高的光照强度和潜在有害的
UV-B 照射，再加上近年来环境问题造成的臭氧层减少，光在给植物带来好处的
同时也带来了一定的危害性[6]。 
1.1.2 UV-B 光对植物的影响 
太阳光谱中紫外光有 3 种，包括 UV-A（315-400 nm）、UV-B（280-315 nm）
和 UV-C（100-280 nm）。由于地球表面存在大气层能够完全吸收波长小于 280 nm
的 UV-C 和大部分的 UV-B，所以最终能够到达地球表面的就只有一小部分 UV-B
和波长为 315-400 nm的UV-A，到达地球表面的UV-B光少于整个太阳光的 1%[1, 
7]。在太阳光下 UV-B 的相对水平是可变的，因为它受昼夜，季节以及气象因子
强烈影响，也会受纬度，高度以及大气染污物影响[8]。 
虽然 UV-B 光能破坏 DNA 分子，但在光下生长的植物由于进化出非常有效
的保护方式，极少表现出 UV-B 光损伤的现象。研究表明，UV-B 照射可诱导适
应性应答反应，既能减弱 UV-B 光穿透组织的能力，又能减弱高强度 UV-B 光的
潜在破坏力[9, 10]。这种应答包括表皮组织中酚类的合成，其可作为 UV-B 保护
的遮阳伞。而且，UV-B 对代谢的影响可促进植株抗病虫害，提高植物作为食物
的营养质量。除此之外， UV-B 光对植物形态和发育会产生较多影响。例如：
UV-B 光照射会抑制伸长生长，增加叶片厚度。因此，UV-B 被认为是一个关键
性的调控因素，调节植物的代谢和发育并促进其在各种生态系统中的生存能力
[7]。 
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1.1.3 UV-B 光受体 UVR8 
1.1.3.1 UVR8的发现 
拟南芥中 UVR8 是在 2002 年通过遗传筛选对 UV-B 胁迫高度敏感的突变体
时发现的。 uvr8-1 与野生型 Ler 相比表现出对 UV-B 的超敏感性[11]。在 uvr8-1
突变体中，刚长出的叶片坏死，后长出的叶片发白，总体生长矮小。在拟南芥野
生型幼苗中，UV-B 能够诱导下胚轴花青素的积累，但这种应答反应在 uvr8-1 突
变体中几乎完全没有。uvr8-1 突变体阻碍 UV-B 介导的 CHALCONE SYNTHASE
（CHS）mRNA 水平和蛋白水平的诱导，降低黄酮类和花青素的积累，而 UVR8
转基因植株能够回复黄酮类和花青素到野生型水平。UVR8 在 UV-B 介导的 CHS 
mRNA 水平和蛋白水平诱导过程中发挥重要作用[11]。 
2005 年科学家使用遗传方法鉴定 UV-B 感知和信号转导过程中所涉及到的
组份，通过筛选 CHS 基因表达缺陷的突变体，同样筛选到了 UVR8[12]。这说明
UVR8 是介导 UV-B 诱导的 CHS 基因表达的关键成分。UVR8 这种功能的发挥在
UV-B 条件下才能实现，在红光和远红光下 uvr8-1 突变体并不会表现出 CHS 基
因表达量降低的情况。而且，在 UV-B 光下，UVR8 能够调节 ELONGATED 
HYPOCOTYL 5（HY5）基因的表达[12]。但是关于 UVR8 是如何调控 UV-B 信号
通路人们还不清楚。 
2009 年科学家为了找到早期 UV-B 信号通路中存在的其它重要分子，通过
EMS 诱变的方法筛选 HY5 基因表达变化的突变体，筛选得到 cop1 与 uvr8 突变
体[13]。他们发现 COP1 与 UVR8 之间存在相互作用，其相互作用可以调控 UV-B
诱导的光形态建成以及适应外界的胁迫[13]。但是关于 UVR8 的分子特性和感受
UV-B 的机制还知之甚少。 
2011年 Science杂志发表文章揭示UVR8存在二聚体结构并且很可能通过色
氨酸来感知 UV-B 光[14]。UV-B 光能够诱导 UVR8 单体化并且与光信号转导中
心调控因子 COP1 相互作用。这个由 UVR8 控制的信号级联反应介导 UV-B 光形
态建成的应答反应，从而确保植物更好的适应环境。免疫共沉淀和酵母双杂交实
验证明 COP1 与 UVR8 相互作用依赖于 UV-B 光照。在-UV-B 下 Cyan Fluorescent 
Protein（CFP）-UVR8 免疫共沉淀内源 UVR8，以及检测野生型中内源 UVR8 构
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